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RESUMO
Variedades ou híbridos de tomateiro utilizados para
produção de molhos e ketchups costumam ter hábito
determinado, enquanto a maioria dos genótipos utilizados na
produção para mesa (consumo in natura) possuem hábito
indeterminado. Além de influenciar no manejo da cultura, o
hábito de crescimento pode alterar parâmetros de
produtividade, como o teor de sólidos solúveis totais (SST) nos
frutos. O hábito de crescimento é controlado principalmente
pelo gene SELF-PRUNING (SP), que é um dos componentes
de uma pequena família gênica da qual faz parte também o
gene SINGLE FLOWER TRUSS (SFT), atualmente considerado
um dos componentes do tão buscado “florígeno”. O
entendimento da função bioquímica e o efeito fisiológico de
tais genes em interação com o ambiente e outros genes
(epistasia) possibilita a manipulação de parâmetros como
precocidade e SST. Além disso, fornece subsídios para
compreender a base genética do crescimento semideterminado,
que combina vantagens do hábito determinado e
indeterminado, podendo ser usado pelos melhoristas de plantas
para o desenvolvimento de novas cultivares.
Palavras-chave: Solanum lycopersicum, genes de desenvolvimento,
melhoramento genético.
ABSTRACT
Hybrids or open pollinated tomato cultivars used
for sauces and ketchups production usually has determinate
growth habit, while most of the genotypes used in the production
to salads (in natura consumption) has indeterminate growth
habit. Additionally, growth habit can have influence on culture
management, productivity and total soluble solids (TSS) in
fruits. The growth habit is mainly controlled by the gene SELF-
PRUNING (SP), which is a component of a small gene family
which is also part of the gene SINGLE FLOWER TRUSS (SFT),
currently considered one of the components so sought after
‘florigin’. Understanding the biochemical function and
physiological effect of such genes in interaction with the
environment and other genes (epistasis), allows the
manipulation of parameters such as precocity and TSS. It also
provides subsidies to understand the genetic basis of
semideterminate growth, which combines the advantages of
determinate and indeterminate habit and can be used for plant
breeders to development of new cultivars.
Key words: Solanum lycopersicum, developmental genes,
crop breeding.
INTRODUÇÃO
O tomateiro (Solanum lycopersicum L.) é
uma das hortaliças de maior importância econômica em
escala mundial. Além disso, é considerada uma espécie
modelo para pesquisas básicas em genética e fisiologia
vegetal, dada a disponibilidade de mutantes afetando
importantes moléculas regulatórias como hormônios
(ZSÖGÖN et al., 2008; CAMPOS et al., 2009; GRATÃO
et al., 2009; LIMA et al., 2009) e fatores de transcrição
do tipo MADbox (MAO et al., 2000; VREBALOV et al.,
2002) e homeobox (CHEN et al., 1997; KIMURA et al.,
2008). Em tais estudos, os genes correspondentes a
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mutações que alteram o padrão de desenvolvimento e
possuem importância para o melhoramento têm sido
isolados, como, por exemplo, ripening-inhibitor
(VREBALOV et al., 2002), usada para produzir tomates
com longa duração após a colheita, ou as mutações
jointless (MAO et al., 2000) e ovate (LIU et al., 2002),
que facilitam a colheita mecanizada. A mutação jointless
faz com que os frutos maduros fiquem fortemente
retidos no pedicelo, evitando que os tomates caiam
das plantas por conta do choque mecânico, causado
pela máquina colhedora. Já a mutação ovate confere
formato oval aos frutos, o que otimiza sua disposição e
distribuição nos cachos das plantas, além da própria
morfologia favorável para recolhimento e
processamento na colhedora.
Enquanto a duração pós-colheita é
importante para o melhoramento do tomate de mesa
(consumo in natura), as mutações jointless e ovate
são úteis para o desenvolvimento de genótipos para
tomate industrial, os quais são plantados em grandes
extensões, geralmente colhidos mecanicamente e
usados para fazer molhos e ketchups. O seguimento
de produção para a indústria usa geralmente plantas
de crescimento determinado, devido ao seu porte
reduzido e maior uniformidade de maturação,
facilitando a colheita mecanizada para o processamento
industrial. Já a grande maioria das cultivares para mesa
é de crescimento indeterminado, devido à própria
característica de maior qualidade dos frutos, além de
explorar melhor o espaço quando utilizado em cultivo
protegido. No caso do hábito de crescimento, a principal
mutação afetando essa característica também já teve
seu gene isolado, porém, estudos recentes mostram
que essa característica pode ter um controle genético
mais complexo. De forma similar, o controle genético
do tempo para o florescimento, que determina se uma
cultivar é mais precoce ou mais tardia, também tem sido
estudada. No caso do tomateiro, essa característica
pode ser mensurada avaliando-se o número de folhas
que são emitidas até o aparecimento da primeira
inflorescência. Embora o hábito de crescimento e de
florescimento sejam características distintas, elas
possuem uma correlação genética estreita, a qual será
apresentada a seguir.
Base genético-fisiológica do hábito de crescimento e
florescimento em tomateiro
O tomateiro é uma planta originalmente
perene, de hábito de crescimento indeterminado (RICK,
1978), no qual os ramos vegetativos e reprodutivos se
alternam formando as unidades simpodiais (Figura 1).
Essas unidades são compostas geralmente por três
folhas entre duas inflorescências, com a emissão do
primeiro cacho floral após oito a doze folhas, na maioria
das variedades (Figura 1A). Contudo, esse padrão é
alterado nas cultivares de crescimento determinado,
em que, a partir da emissão da primeira inflorescência,
o número de folhas por unidade simpodial vai sendo
reduzido gradativamente, até a formação de duas
inflorescências consecutivas (Figura 1C), quando todo
meristema vegetativo apical (aquele que forma folhas e
mais ramos) se transforma em floral (PNUELI et al., 1998).
O crescimento determinado do tomateiro ocorre devido
à presença da mutação recessiva self-pruning (sp), que
apareceu espontaneamente na Flórida em 1914 (RICK,
1978) e, desde então, tem sido usada extensivamente
nos programas de melhoramento para tomate
processado. Até então, todas as cultivares de tomateiro
eram de crescimento indeterminado, que é condicionado
pelo alelo dominante Self-Pruning (SP), para o locus
em questão. A mutação sp foi, posteriormente, mapeada
no cromossomo seis, cujo alelo em homozigose
recessiva provoca a “auto-poda” (self-pruning), ou
seja, a perda da capacidade de continuar formando
ramos vegetativos após o florescimento.
Tanto nas cultivares que possuem
crescimento indeterminado (SP) quanto naquelas que
possuem crescimento determinado (sp), o florescimento
ocorre após a emissão de oito a doze folhas, mas os
entrenós das plantas determinadas (sp) são, em média,
10-15% menores que as plantas indeterminadas (SP).
O alelo sp, portanto, não altera completamente o padrão
de florescimento, mas interrompe a regularidade com a
qual as fases reprodutiva e vegetativa se alternam
(PNUELI et al., 1998). O gene SP já foi isolado e
sequenciado e hoje sabemos que ele codifica uma
proteína do tipo fosfatidiletanolamina, a qual pode ser
um componente do complexo de membranas envolvido
na transdução de sinais (BRADLEY et al., 1996;
BRADLEY et al., 1997). O alelo selvagem (SP) atua
impedindo a ocorrência do florescimento precoce
(antes da emissão de oito folhas). Dessa forma, a
primeira inflorescência só aparece quando os níveis de
expressão de SP são reduzidos no meristema apical.
Esse processo de repressão e liberação se repete em
cada unidade simpodial, fazendo com que cada cacho
floral apareça somente após a formação de três folhas,
quando os níveis de expressão de SP diminuem
(PNUELI et al., 1998).
No caso do alelo sp (plantas de crescimento
determinado), após a emissão da primeira
inflorescência, os níveis de expressão desse gene vão
diminuindo a cada unidade simpodial formada (PNUELI
et al., 1998), fazendo com que o número de folhas por
unidade seja reduzido gradualmente, até que o
meristema apical termine com duas inflorescências
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consecutivas (Figura 1C). O papel do gene SP gira,
então, em torno da regulação entre o ciclo vegetativo e
reprodutivo do crescimento do tomateiro, fazendo parte
de um sistema que previne o florescimento precoce
tanto na fase juvenil das plantas quanto no
desenvolvimento de cada unidade simpodial.
Os alelos SP e sp são responsáveis pelo
padrão de crescimento clássico como foi apresentado.
Contudo, hoje sabemos que os alelos SP e sp do locus
SELF-PRUNING fazem parte de uma pequena família
de seis genes (CARMEL-GOREN et al., 2003) que atuam
no controle do hábito de crescimento (Figura 2) das
plantas, cujos genes estão mapeados nos
cromossomos 2 (SP2I), 3 (SP3D), 5 (SP5G), 6 (SP6A e
SP) e 9 (SP9D) do tomateiro. Quando o mutante sp é
combinado com variações alélicas naturais, vindas de
espécies selvagens, nos outros membros da família
gênica, as plantas resultantes podem apresentar hábitos
de crescimento intermediário entre o determinado e o
indeterminado. Um exemplo disso é o do alelo SP9D
vindo de Solanum pennellii, o qual faz com que as
plantas apresentem crescimento semi-determinado
(FRIDMAN et al., 2002) quando portadoras de sp
(Figura 1B). Embora as plantas SP9D tenham porte
intermediário, estas também cessam seu crescimento
em certo estágio, podendo ser considerado como um
tipo de crescimento determinado.
O crescimento semideterminado pode
representar uma vantagem para o desenvolvimento de
cultivares tanto para mesa quanto para indústria. No
caso de cultivares para consumo in natura, a vantagem
é o fato de as plantas crescerem até a altura adequada
Figura 1 - Hábito de crescimento indeterminado (A), semideterminado
(B) e determinado (C) do tomateiro. A letra “w” está
representando sete a onze folhas, de tal modo que a
inflorescência representada em “x” aparece após a 8a ou,
no máximo, após a 12a folha (representada “y”). Em “z”,
pode-se ver uma unidade simpodial formada por três folhas
e uma inflorescência. A terceira folha, ou folha hospedeira,
forma-se antes da inflorescência, mas o posterior
crescimento vigoroso do ramo a posiciona após essa. No
caso das plantas de crescimento determinado (C), note que
a primeira unidade simpodial possui três folhas entre
inflorescências, com redução gradativa do número de folhas
das unidades subsequentes, terminando com duas
inflorescências consecutivas após a formação de cinco ou
seis inflorescências no eixo principal. Já nas plantas de
crescimento semi-determinado (B), vemos somente duas
folhas por unidade simpodial, havendo interrupção do
crescimento geralmente após a oitava inflorescência. Nesse
esquema, as brotações laterais não foram consideradas.
Modificado de FRIDMAN et al. (2002).
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para a poda apical, não havendo a necessidade de
realizar essa operação, o que pode representar a
redução nos custos totais com a manejo da cultura. Em
geral, a poda apical nas cultivares de crescimento
indeterminado é realizada manualmente após a emissão
de 10 a 12 inflorescências, o que demanda mão-de-
obra, além de aumentar a possibilidade de transmissão
de patógenos pelos cortes realizados com as
ferramentas usadas durante essa operação. No
desenvolvimento de genótipos para a indústria, o
crescimento semideterminado pode ser usado pelo já
conhecido impacto positivo do hábito de crescimento
das plantas sobre o incremento no teor de sólidos
solúveis (TSS) ou grau brix dos frutos (EMERY &
MUNGER, 1970), além de aumentar a produtividade.
Hábito de crescimento e impacto no brix
O acúmulo de açúcares, um dos
componentes do TSS (ou °brix), nos frutos de tomateiro,
envolve vários fatores ambientais e mecanismos
fisiológicos, tais como assimilação de CO2 pelas folhas
(fontes), transporte de açúcares no floema,
descarregamento no fruto (dreno) e metabolismo dos
açúcares nesse órgão (YELLE et al., 1991). Como o hábito
de crescimento regula, em última análise, o número
relativo de folhas (fontes) com relação aos frutos
(drenos), esse pode ter um grande impacto no brix. Dessa
forma, as plantas de crescimento indeterminado (SP), as
quais possuem mais folhas com relação ao número final
de frutos, tendem a produzir frutos com brix mais elevado
(32% maior) em relação às plantas de crescimento
determinado (sp) (FRIDMAN et al., 2002).
Analogamente, as plantas de crescimento
semi-determinado também possuem um brix superior
(12,5%) às plantas de crescimento determinado
(FRIDMAN et al., 2002), além de continuarem sendo
mais adequadas para o cultivo mecanizado. Contudo,
não está descartada a hipótese de que os genes da família
SELF-PRUNING afetem o grau brix por um mecanismo
bioquímico direto e não somente indiretamente, devido
ao impacto no hábito de crescimento.
Hábito de crescimento e sinal para o florescimento
A transição do meristema vegetativo para o
reprodutivo em plantas superiores é controlada por sinais
internos e ambientais. Há muito tempo, acredita-se na
existência de um suposto florígeno como sendo o
responsável pelo sinal de florescimento das plantas.
Atualmente, há fortes evidências de que um dos
componentes do florígeno seja a proteína do gene
FLOWERING LOCUS T (FT) de Arabidopsis thaliana,
o qual é capaz de se translocar no floema e induzir o
florescimento (CORBESIER et al., 2007; TAMAKI et al.,
2007). O ortólogo de FT em tomateiro é o gene que
corresponde à mutação single flower truss (sft). O gene
SFT foi mapeado no mesmo local do gene SP3D
(LIFSCHITZ et al., 2006). A identidade entre SFT e SP3D
implica que SFT também faça parte da família gênica de
Figura 2 - Localização aproximada dos genes da família SELF-
PRUNING (SP). O gene SP localizado no cromossomo 6
foi o primeiro a ser descoberto. O alelo dominante (SP)
condiciona crescimento indeterminado (Figura 1A),
enquanto o recessivo (sp) faz com que as plantas tenham
crescimento determinado (Figura 1C) ou semi-
determinado (Figura 1B) quando combinado com o alelo
SP9D, vindo de Solanum pennellii. Modificado de
CARMEL-GOREN et al. (2003).
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SP (CARMEL-GOREN et al., 2003). Além disso, temos
que o SFT em heterozigose também condiciona o hábito
de crescimento semi-determinado (KRIEGER et al., 2010).
Nesse caso, genes homólogos teriam
funções opostas, sendo SP um repressor e SFT um
indutor do florescimento. Assim, no mutante sft, as
plantas acabam se tornando mais tardias, florescendo
somente após quinze a vinte folhas. Por outro lado, em
plantas transgênicas com super expressão de SFT, a
primeira inflorescência aparece precocemente após
duas ou três folhas, ao invés de oito a doze como é o
padrão para tomateiro (LIFSCHITZ et al., 2006). Como
dito anteriormente, a mutação sp não altera o número
de folhas até a primeira inflorescência, indicando que
SP não tem papel no atraso da indução, mas somente
na repressão do florescimento após a indução,
evitando que todo meristema vegetativo se transforme
em floral, “podando” assim a planta.
Embora as interações entre os alelos dos
loci SP e SFT (SP3D) estejam sendo elucidadas, ainda
está por ser determinado qual o impacto dos demais
genes homólogos da família gênica do SP (Figura 2)
sobre o hábito de crescimento e florescimento, quando
combinados com a mutação recessiva sp. Tais
combinações podem revelar novas interações de
epistasia que afetem o hábito de crescimento e o tempo
para o florescimento nas plantas de tomateiro, o que,
em última análise, pode representar variações na
produtividade e brix dessa cultura.
CONCLUSÃO
As informações aqui apresentadas possuem
importância direta para o melhoramento genético do
tomateiro, uma vez que podem servir como base para a
manipulação tanto do hábito de crescimento quanto
da precocidade de florescimento e brix. Nesse sentido,
as informações deste trabalho visam contribuir para o
desenvolvimento de cultivares em que tais
características estejam combinadas da forma mais
adequada para atender às demandas da produção de
tomates para consumo in natura e para o
processamento industrial.
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